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编者按:
2009 年是著名 的英国生物 学家和博物 学家达尔文

(Charles Robert Darwin)诞辰 200 周年,也是他的划时代巨著
《物种起源》发表 150 周年。达尔文的进化理论对于我们理解
复杂多样的生物界提供了有力的理论依据和指导思想,已经成
为现代生物学的奠基理论。他的自然选择的进化理论对于自然
科学和社会科学的影响是不可估量的。著名遗传学家和进化生
物学家 Theodosius Dobzhansky 曾说过: “如果没有进化之光,
生物学的一切将变得无法理解” (Nothing in biology makes sense
except in the light of evolution)。毫无疑问,进化生物学的思想
和方法已经融进了哺乳动物学的各个方面中。Nature 杂志网站
在纪念专栏 (Special:Darwin 200)曾评论道:达尔文的进化
理论对自然科学和社会科学,对政治、宗教和哲学,以及对艺
术和文化关系的影响,迄今还没有任何一个人能与他匹敌
(http: / / www nature com / news / specials / darwin / index html )。

为了纪念这位现代生物学的奠基人,本刊特刊出一组文章。

小型哺乳动物生理生态学研究与进化思想
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摘要:动物生理生态学是一门利用生理学的手段和方法研究与动物的生存和繁殖相关的生态学问题的交叉学科,
旨在阐明动物对环境适应和进化的生理机制。在近 70 年的发展历程中,进化生物学的思想和理论越来越紧密地
融入到生理生态学的研究中,同时生理生态学的研究结果也在充实着进化生物学理论的发展。本文根据作者多
年的研究经历,从动物的体型和代谢特征、消化生理、生态免疫和冬眠等几个侧面,简述了小型哺乳动物生理
生态学的某些研究进展和进化思想对该领域的影响。
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Abstract:The theme of animal physiological ecology (or ecological physiology)is the adaptation of animals to their envi-
ronment. Physiological ecologists usually use the physiological data to understand the ecological questions relevant to ani-
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mals’ survival and reproduction,and try to interpret the way and reason of animal’s physiological adaptation and evolution.
For nearly 70 years,evolutionary theory has great effect on the development of physiological ecology,and the findings of
physiological ecology also make great contributions to the development of evolutionary biology. Here we focus on some aspects
of physiological ecology of small mammals,namely body size and metabolism,digestive physiology,ecological immunology
and hibernation (torpor),to briefly review some achievements and the implication of evolutionary theory.
Key words:Adaptation;Body size;Digestion;Evolution;Hibernation;Immunity;Physiological ecology

  生理生态学 (physiological ecology)或生态生理
学 (ecological physiology)是生态学与生理学的交
叉学科,主要是用生理学的手段解决生态学问题,
或者说利用生理学数据,回答与生存 (survival)和
繁殖 (reproduction)相关的生态学问题,解释有机
体在自然界中的分布、生存和繁衍。生理生态学的
研究包含从分子、细胞、组织、器官,到种群、群
落、甚至生态系统等多个层次,核心是动物个体本
身。动物生理生态学的研究对于理解种群、群落和
生态系统功能、促进宏观与微观生物学研究的结
合、对个体水平以下各研究层次的发现进行整合和
阐释等方面都具有重地位 (王德华,2007)。

生理生态学的核心问题是,动物如何适应环
境。既然是适应问题当然要有进化的思想。但
Woodger (1929)曾断言:“(当今)早已经没有功
能进化了,所有生命体都具有固定的基本代谢活
动”。Dobzhansky 则一直强调进化思想的重要性,
他曾在二十世纪 40 年代指出:“在现代生物学的主
要分支学科中,只有生理学和生物化学仍未受到进
化思想的较大影响。这无疑对彼此都是有害的”。
Prosser (1986)也指出: “进化生物学家很少注意
到生理学,而大多数生理学家也只是具有一些肤浅
的进化知识”。

生理生态学从上世纪 40 年代始,至今已走过
了 70 年的历程,逐渐走向成熟。从发展历程看,
进化生物学的思想、理论和进展,一直是生理生态
学发展的重要基础。本文仅从动物的体型与代谢特
征、消化生理、生态免疫和冬眠等几个侧面,简述
其相关进展和进化生物学思想的影响。
1  动物的体型、能量代谢与进化

体型 (body size)和代谢率是生态学和进化生
物学研究的两个重要参数,它们与许多生活史特征
以及物种的生态学特征密切相关,而且代谢率具有
物种特异性。

有些生物地理规律,如贝格曼法则 (Berg-
mann’s rule,Bergmamm,1847)就是从体型方面
解释物种的大尺度分布,该法则最初的观点认为,
体型较大的内温脊椎动物个体主要分布在较寒冷地

区。近年,Ashton 等 (2000)进行了一系列研究,
通过比较分析验证了仅在同一基因型的物种内其分

布规律符合贝格曼法则,而同一基因型物种的种间
分布则并不符合该法则;此外他们也没有发现体型
与地理分布的相关关系随纬度而改变。特定物种的
体型在对环境的适应进化过程中会发生明显的变

化。如哺乳动物的体型在进化过程中具有明显增大
趋势,即 Cope’s 法则 (Benton,2002)。关于动物
体型增大的进化规律有很多有利和不利的因素

(Schmidt-Nielsen,1984;Benton,2002)。如体型增
大可减少热散失,有利于动物生存,可以延长寿
命,对于需要在适宜的条件下才能繁殖的动物来
说,也增加了繁殖机会;体型增大可以使动物在利
用同一食物资源的竞争中获得优势,可以使动物的
食物谱扩大,减少与其它动物对食物资源的竞争,
提高自身的生存机会 (Benton,1983);作为食草动
物,体型大可以减少其它动物对它们的伤害;捕食
者体型增大可以提高奔跑能力,提高捕食成功率,
而对于被捕食者则可以提高逃生的机会。但体型增
大也有很多挑战,比如对食物、水分等的需求增
加;繁殖期延长,生育力降低;寿命延长后进化速
率就会变慢,对突发事件的应对能力降低。因此种
间的长期竞争和协同进化导致了哺乳动物体型的增

大,当然体型不能无限增大,否则物种就可能有灭
绝的危险。

动物的体型可以影响到动物所处的环境、其食
物资源和捕食者,以及动物本身对这些环境条件的
反应等。动物的生理、形态、生活史等特征与体型
的依赖性关系称为异速生长关系 (allometry)。现
在的研究发现,几乎所有的生物学变量都与动物的
体型相关,如代谢率就是很典型的例子。

由于测定方式和测定条件的不同,代谢率有多
种表述方式:基础代谢率 (basal metabolic rate,
BMR)、非颤抖性产热、最大代谢率、持续代谢
率、野外活动代谢率等。无论何种表述方式,代谢
率反映的是物种的特异性特征。代谢率进化的主要
决定因素是体型、季节性环境因子、食性、活动
性、性别、年龄、系统发育等因素 (Nealson and
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Rye,2003)。以基础代谢率为例。研究表明,体重
是影响 BMR 的最重要因素。与大多数生理特征一
样,体重较小的动物其单位体重的 BMR 相对较大。
BMR 与体重之间关系的定量阐明,最著名就是
Kleiber 等提 出的 “鼠—象曲 线” 了 (Kleiber,
1932,1975)。但构成身体的所有器官对代谢率的
贡献并不一样,一般认为代谢活性器官,如肝脏、
脑、肾脏、小肠对代谢率的贡献更大。小体重动物
体内代谢活性器官的相对重量较大,因而单位体重
的代谢率较大。但体重与代谢率的关系还受到其它
因素的影响,即使体重相同,代谢率可能相差几
倍。

气候环境等季节因素的变化是导致代谢率进化

的主要因子 (Rezende et al. ,2004)。一般热带地
区动物的代谢率比温带动物的要低,温带动物的代
谢率比寒带动物的低。寒冷地区动物自身维持的能
量代价比较高,高水平的代谢率是动物对气候适应
的直接反映。水生动物的代谢率高于陆生动物,由
于水的比热和传导性很高,因此高代谢率可以确保
体温的稳定性。沙漠动物必须减少代谢率,防止在
过热环境下体温过高。因此,环境因子是促进代谢
率进化的主要因素。动物食性不同也会导致代谢率
差异。McNab (1988)提出,摄取低能量食物的动
物,其代谢率要比 Kleiber 预测值低,而摄取高能
量食物的动物能够维持较高的代谢率。因此食物的
丰富度和质量以及动物对食物的同化能力,都会对
动物的代谢水平产生决定性的影响。
2  动物的消化生理与进化

小型哺乳动物由于其体型较小,会受到多方面
的生理能力的限制。在哺乳动物中,基础代谢率
BMR 与体重成异速增长变化 (BM 0  7 5 ,Kleiber,
1975),而消化道容积一般与体重成等比例增长变
化 (BM1  0 ,Demment and Van Soest,1985)。小型
哺乳动物由于其相对较高的代谢水平,增加了其消
化道的功能负担。进化的思想在哺乳动物消化生理
学的研究中,具有重要的指导作用。以下是几个实
例。

严格植食性小型哺乳动物对高纤维食物的消化

适应对策:理论上,对于小型哺乳动物应以高质量
易消化食物为食,方能提高能量获取效率满足其较
高的代谢需求,因为体型小于15 kg的动物已不能
完全依赖高纤维食物提供其维持能 (Cork,1994)。
实际上,大多数小型哺乳动物都是以种子、水果或
昆虫 为食 (Landry, 1970; Baker,1971; Eisen-

berg,1981)。然而一些小型哺乳动物却是严格的
植食性动物,如田鼠、旅鼠、豚鼠和兔类,它们主
要以含有纤维的植物茎叶为食 (Baker,1971;Bat-
zli,1985 ),如 野 生 布 氏 田 鼠 (Lasiopodomys
brandtii)虽然取食的植物种类存在季节性变化,
但几乎 全年都以 植物茎 叶为食 (王桂明 等,
1992);而且它们对纤维的消化率比大型食草动物
还高,如田鼠类对纤维的消化率可达 70% 以上,
但是牛羊等家畜仅为 50% ～ 60% (Foley and Cork,
1992)。

严格植食性小型哺乳动物进化出一系列消化特

征可以从低质量的植物茎叶中获取能量,这些特征
包括:可持续生长的门齿和具有横脊的高冠臼齿
(Vorontsov,1962);发达的盲肠 (Hume,994 );
以 及 结 肠 分 离 机 制 (CSM, Sperber, 1985;
Bjrnhag,1987;Liu et al. ,2007 )和食粪行为
(Hirakawa,2001;刘全生和王德华,2004)。这些
特征不仅有利于将高纤维食物破碎成更小的颗粒,
便于消化吸收植物细胞壁内物质,也为利用微生物
发酵纤维提供了场所,而结肠分离机制和食粪行为
的联合则使后肠发酵产生的能量和营养得以在前肠

被消化吸收,且这种特征也提高了消化道空间和功
能的利用率。

适应性调节假说 (adaptive modulation hypothe-
sis):从进化和生态学的角度来看,动物通过具有
特定表型特征的消化系统来处理食物可以获得能量

和营养,但这些表型特征的生长、维持和功能运行
也需要消耗能量和营养,因此二者之间存在着权衡
(Diamond and Karasov,1983;Diamond,1991)。许
多实验证明,这些结构特征及其功能随着需求变化
能够进行可逆性的上调或下调 (Diamond and Kara-
sov,1983;Diamond,1991;Starck,1999;Liu and
Wang,2007),这也与生物体结构和功能设计的节
约原则相符,即 “功能与需求相匹配原则”和
“足够但不过多原则” (enough but not too much,
Diamond,1991)。消化吸收功能的调节与需求相
匹配能够节约能量,保证净能量营养收益最大化,
进而增加该物种的适合度 (Karasov and Hume,
1997)。

脊椎动物摄入的食物只有通过一系列消化酶的

作用转化成微小的成分才能被吸收 (Vonk and
Western,1984;Stevens and Hume,1995)。消化酶
的种间差异主要与该物种的食性有关,因为不同自
然食物中的糖类、蛋白或者脂肪含量可能不同,因
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而需要相应消化酶的表达水平与食物中底物水平相

匹配 (Karasov and Hume,1997;Liu and Wang
2007)。在所有类别的脊椎动物当中,胰腺和小肠
的消化酶的合成受食物中相应营养底物浓度的调节

(Karasov and Hume,1997)。这种消化酶活力随着
食物中底物浓度调节的现象,被称为适应性调节假
说 (Karasov,1992)。该假说基于自然选择会最大
化可代谢能获取的前提假设,认为这种适应性调节
是一种优化设计 (Karasov,1992)。因为如果食物
中底物浓度与动物消化酶水平之间无关,那么当动
物获取的食物中底物浓度较高而消化酶较低时,营
养成分将随粪便排出而被浪费;然而当消化酶水平
相对于食物中底物浓度过剩,则造成合成和维持降
解底物的分子机制的能量和营养被浪费。因而消化
酶活力与底物浓度相匹配的调节符合节约原则,有
利于增加动物的适合度 (Diamond,1991)。此外,
摄入大量动物没有能力消化和吸收的底物可能会由

于肠道渗透压失衡导致可致命的腹泻 (Sunshine
and Kretchmer,1964)。最后,如果过剩的酶蛋白
拥挤在细胞膜上或者细胞质中,将占据其他蛋白的
空间影响其功能发挥 (Diamond,1991)。

蝙蝠的消化策略:飞行是一种高耗能的运动方
式,作为减少体重降低飞行负担的适应,大多飞鸟
的消化道容积和表面积都比走兽的显著小。而蝙蝠
作为唯一会飞的哺乳动物类群,同样受到飞行对耗
能和体重权衡的影响,与鸟类相似,蝙蝠尤其是小
型蝙蝠的消化道容积和表面积的确小于其他陆生兽

类 (Caviedes-Vidal et al. ,2007)。在鸟类小肠中,
对水溶性单糖或氨基酸分子除了通过细胞膜上特定

载体蛋白主动运输的吸收外,还具有一种不消耗能
量的细胞旁吸收通路,这是适应飞行的高能量需求
和鸟类较小的消化道容积的一种消化策略 (Lavin
et al. ,2007)。

之前该通路仅在小型飞鸟中被发现,在大多不
会飞行的兽类中不存在这种吸收通路或作用微小

(Lavin et al. ,2007)。而小型蝙蝠与鸟类具有相似
的 ‘困境’,作为哺乳动物的一员,其消化方式到
底象兽 还是 象鸟 呢? Caviedes-Vidal 等 (2007,
2008)通过系统的比较研究发现,小型蝙蝠不仅
消化道容积和表面积比其他兽类的小,而且对水溶
性营养物质的吸收也主要依靠细胞旁吸收通路,这
些都与鸟类相似。这也从另一个方面证明,细胞旁
吸收通路的确是节约消化能量消耗,提高净营养和
能量吸收率的一种方式。然而,这种方式也存在一

些生态风险,因为这种吸收方式没有特异的选择
性,因而一些水溶性的有毒物质也有可能经此通路
被吸收。
3  生态免疫与生活史进化

近年来,随着免疫学技术的进步 (如免疫检
测类技术的使用)及其与生态学理论的交叉融合
(Schmid-Hempel and Ebert,2003;Wodarz,2006;
Sadd and Schmid-Hempel,2009),使得定量监测野
生动物的存活状况成为了可能,催生了生态免疫学
(Ecological immunology,Eco-immunology)这门新
学科,为种群动态的调节机理、寄主和寄生物之间
的相互作用及生活史进化等生态学难题的解决提供

了一个新的途径 (Sheldon and Verhulst,1996;Ow-
ens and Wilson,1999;Rolff and Siva-Jothy,2003;
张志强和王德华,2005)。

免疫与生长、免疫与繁殖之间的权衡关系是生
态免疫学研究的热点问题之一 (Demas et al. ,
1997;Lochmiller and Deerenberg,2000;Wikelski
and Ricklefs,2001;Martin et al . ,2008)。免疫系统
的整合性功能是区分自我和非我,并且消除外来的
抗原。免疫功能作为有机体性能表现的重要方面,
能反映外界环境条件对机体的影响。有机体获得和
利用的总能量是有限的,因此有机体能对不同的生
理功能需 要做出 权衡 (Ricklefs and Wikelski,
2002),且适合度组分间的权衡能够限制个体生活
史特征的进化 (Stearns,1992)。疾病、寄生虫感
染和无毒性的抗原攻击 (Demas et al . ,1997;Dert-
ing and Virk,2005;张志强,2005; Cai et al. ,
2009)都能显著提高动物的能量代谢水平 (张志
强和王德华,2005)。在食物受限的条件下,拉布
拉多白足鼠 (Peromyscus maniculatus)的免疫功能
下降,表明免疫记忆的维持是有代价的,并与其他
生理活 动可能 存在权 衡关系 (Martin et al. ,
2007)。繁殖、免疫和产热等生理活动的维持都需
要能量,动物可能在繁殖期间减少对其他生理活动
的能量投入,表现出补偿性的代价 (Speakman,
2008)。例如,经匙孔血蓝蛋白和人免疫球蛋白处
理后,白足鼠 (Peromyscus leucopus)和布氏田鼠
的睾丸重量均下降 (Derting and Compton,2003;
Cai et al. ,2009)。经过睾酮处理后,白足鼠的体
液免疫力下降,但贮精囊重量增加;而经过多次免
疫刺激后,睾丸和贮精囊的重量又显著上升,这可
能是提高存活能力和增强当前繁殖能力的一种适应

性表现 (Derting and Virk,2005)。
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对小哺乳动物而言,在能量可利用性和能量消
耗两个方面,实际上都存在着昼夜波动和季节性波
动;在能量可利用性降低的时期 (如冬季),能量
需要进行重新分配,减少一些生理功能的能量
(如繁殖),而向那些对于即时存活更为重要的生
理功能倾斜,如产热调节。小型哺乳动物免疫器官
的重量、细胞免疫和体液免疫力等都存在着季节性
波动 (Nelson and Demas,1996; Nelson et al. ,
2002),产热和繁殖等其他生理活动也会随着季节
的变化而变化,在生理活动的季节性权衡过程中,
多种激素可能参与其中 (Martin et al . ,2008;
Speakman,2008)。瘦素 (Leptin)是维持繁殖活
动、免疫功能与产热能力季节性均衡的一个重要信
号 (Rousseau et al . ,2003; Demas and Sakaria,
2005;Martin et al . ,2008;Speakman,2008)。我们
的研究发现,季节性繁殖的小哺乳动物的血清瘦素
含量与身体脂肪的含量呈正相关关系 (Wang et
al. ,2006a,2006b;Zhang and Wang,2007),而脂
肪含量与免疫功能相关 (Demas et al. ,2003;De-
mas,2004;Demas and Sakaria,2005;张志强和王
德华,2006)。在集中繁殖的季节,小哺乳动物的
免疫功能常下降 (Moshkin et al. ,1998;Sinclair
and Lochmiller,2000;Weil et al. ,2006)。

Schmid-Hempel 和 Ebert (2003 )认为,免疫
防御应答应该是呈梯级分布,而不是两极分布,特
异性和非特异性的应答是梯级分布的两个极端。由
于寄主抵抗力的进化,寄主全部的抵抗力可能比单
独的防御组分更为重要,但是对于寄主的进化,与
每一个组分相联系的代价和收益是重要的。现在尚
不清楚是否每一个组分都具有代价,以及是否所有
的代价都可以通过同一种途径来测量。免疫防御可
以在多个水平上发生,梯级的而不是严格的特异性
或非特异性的应答是可能的。免疫是一把双刃剑,
免疫反应增强需要增加能量消耗,尽管在短期内对
于增强疾病抵抗力可能是适应的,但最终会降低动
物的适合度,尤其是在免疫活动被延长或过度使用
的情况下 (Lochmiller and Deerenberg,2000)。当
不充足的能量节余用于维持最适的免疫能力的时

候,感染和死亡的风险也是最高的 (Nelson et al. ,
2002)。因而,为了使适合度最大化,动物必须维
持免疫功能处于一个 “最适”水平。免疫功能的
最适化是一个弹性过程,其结果依赖于其它过程的
资源需要和变化的环境条件 (Sadd and Schmid-
Hempel,2009)。对那些与经典生活史变量有关的

权衡,例如后代大小和数量或者后代数量和存活之
间的权衡,通过免疫能力的变化可以给出合理的解
释。
4  动物的冬眠和进化

哺乳动物是一类具有高代谢率的内温 (恒温)
动物,它们可通过自身体内的代谢产热在较大的环
境温度范围内维持高而相对恒定的体温。这个特点
可使它们摆脱环境的束缚,在较大环境温度范围内
生存,不像变温动物那样易受到环境条件的限制。
但很多哺乳动物也会经历一段低代谢的时期。小幅
度的低代谢在24 h的活动与静止节律中就能观察
到。大多数的哺乳动物,静止时的代谢率会比活跃
状态的代谢率低 20% 。这种浅的昼夜节律的低代
谢通常伴随着体核温度 0  5 ～ 2℃ 的下降 (Held-
maier et al. ,2004 )。除了这些常规反应,还有很
多哺乳动物和鸟类会进入一种更长时间的低代谢和

低体温状况,即蛰伏 (torpor)状态,主要包括日
蛰伏 (daily torpor)和冬眠 (hibernation) (Lyman
et al. ,1982;Heldmaier and Ruf,1992;Geiser and
Ruf,1995;Heldmaier et al . ,2004)。冬眠是指活跃
状态时体温恒定的一些动物,在冬季 (有时在晚
秋或早春)伴随体温和代谢降低出现的一种昏睡
状态,在冬眠状态下体温是受调节的 (IUPS Ther-
mal Commission,2003)。冬眠的最主要的生理特征
是其代谢水平的降低 (Geiser and Ruf,1995),冬
眠动物表现出明显的体温、呼吸、心率的降低。

冬眠和日蛰伏在近代哺乳动物的多个目中都广

泛存在 (Heldmaier et al . ,2004 ),涉及单孔类、
有袋类和胎盘类三个最基本的哺乳动物类群 (Car-
ey et al . ,2003)。French (2008)统计了文献中报
道的啮齿目 3 个亚目 7 个科 19 个亚科 45 个属的
126 种啮齿动物具有冬眠和 /或日蛰伏习性,其中
30 种仅具有日蛰伏的特征,7 种兼具冬眠和日蛰伏
习性,89 种仅具冬眠特征。兔和树鼩是当今仅有
的具有小体型又缺乏蛰伏的两个目,但现在还不清
楚它们是不具备蛰伏现象,还是没有被检测到
(Heldmaier et al. ,2004)。蛰伏在大型物种中通常
少见,但最近在越冬的偶蹄目赤鹿中也发现了夜间
低代谢现象 (Arnold et al . ,2004),表明哺乳动物
中低代谢能力可能是广泛存在的,甚至可能是哺乳
动物生理学的一个基本特征。

关于冬眠的进化起源有两种观点。一种观点认
为冬眠是多元起源的,是各类群中从各自的恒温动
物的祖先通过趋同进化而各自独立发展而来

743



兽  类  学 报 29 卷

(Geiser,1998;Grigg,2004)。另一种观点则认为
是单元起源的 (Malan,1996;Grigg,2004)。前一
种观点主要是基于冬眠现象广泛分布于哺乳类的各

科和鸟类 (McNab,2002),看起来似乎是多元进
化的 (Lyman et al. ,1982)。Geiser (1998)关于鸟
类和哺乳动物的日蛰伏和冬眠的进化研究也提出鸟

类和哺乳类的异温性可能是各自独立进化,因此代
表着趋同进化。而且,Geiser (1998)强调尽管异
温性从系统演化上可能是原始的,但对于体型小、
食物供应不可预测的动物来说,蛰伏通常构成了一
种功能上的进化适应 (Malan,1996;McKechnie
and Lovegrove,2000)。

许多研究都赞成短期蛰伏和冬眠是祖征的表现

(Grigg,2004)。最引人瞩目的证据是冬眠在现存
哺乳动物的三个亚纲中其发生的模式都相似。这么
多不同类群都发生冬眠,就意味着它是祖征
(Grigg and Beard,2000;Grigg,2004)。Augee 和
Gooden (1992)在发现单孔类和有袋类具有类似于
真兽亚纲的冬眠后,提出冬眠能力是一种祖征。他
们认为这些动物的冬眠在功能意义上都不属于原始

的行为,应该是一种复杂的高度适应的现象
(Grigg,2004)。Malan (1996)注意到冬眠动物和
蛰伏动物的体温模式与许多爬行类季节性体温模式

相似,提出内温动物常温下体温的昼夜节律性,总
体上代表了原始爬行类丧失其体温昼夜宽幅循环的

倾向,而冬眠动物和日异温动物又重新获得了这种
祖先特征。从爬行类的昼夜异温向内温动物的高而
恒定的体温转变,重要的一步是通过内源产热快速
增加体温。Malan还认为,我们现在不能把冬眠的
系统演化认为是不同门类次级适应的重复和独立发

生,而应该看作是原始特征的再次发生。关于冬眠
的分子生物学机制的研究表明,冬眠不是由独特单
一的基因所控制的,而是哺乳动物中普遍存在的基
因差异表达的结果 (Carey et al . ,2003),这也在
一定程度上支持了蛰伏的单元起源假说。

由于哺乳动物冬眠过程中表现出明显的代谢抑

制,长期以来人们普遍认为冬眠是内温动物对严酷
冬季能量短缺的一种适应,是动物节约能量的一种
策略 (Lyman et al . 1982;Heldmaier 1989;Geiser
and Ruf,1995;Carey et al. ,2003)。冬眠期间代
谢率往往可以低至基础代谢率 2% ～ 4% (Held-
maier and Ruf,1992;Carey et al. ,2003)。但通常
情况下,小型冬眠动物代谢减少的比例大于大型冬
眠动物 (Geiser,1988;Heldmaier et al. ,2004),

因为常温条件下代谢率与体重之间存在异速增长关

系,小型动物具有相对较高的单位体重代谢率。而
冬眠的最小代谢率在所有的冬眠动物中几乎都是一

个恒定值,尺度接近于体重的 1 次方幂 (Geiser,
1988)。所以冬眠中代谢率的减少在小型动物中相
对较大 (Heldmaier et al . ,2004)。

随着冬眠研究的扩展,人们发现冬眠物种在哺
乳动物各类群中普遍存在,不仅在北方寒冷地区的
动物具有冬眠现象,分布于食物充足、气候变化相
对温和的热带地区的物种也存在冬眠现象 (Grigg
and Beard,2000)。

Nicol和 Andersen (1996)对针鼹的研究发现,
即便有食物可以利用,针鼹在晚夏和秋季也减少活
动和觅食努力,由此推测针鼹的蛰伏或冬眠可能并
不是为避免寒冷而进化出来的,而是适应能量贫乏
和澳洲 不可预 测的 气候 变化。 Grigg 和 Beard
(2000)提出冬眠可以发生在缺乏环境压力的情况
下,只是为了保存所储存的能量。冬眠能力的进化
可能是从最初的获得能量收益进化而来,然后逐渐
改进、夸大和特化,使动物能够像北极黄鼠一样分
布到严酷的环境。

Dausmann等 (2005)以及 Kobbe 和 Dausmann
(2009)对马达加斯加岛上一种狐猴 (Microcebus
griseorufus)的研究表明冬眠是该物种对抗环境挑
战的一种重要途径,热带冬眠比活动季节可节约
70%的能量。同是热带分布的肥尾鼠狐猴 (Cheiro-
galeus medius)的冬眠是一种有效的、充分调节的
适应性反应,以便在不利季节中存活 (Dausmann
et al. ,2009)。Humphries 等 (2003)也提出,食
物充足时,高代谢是有益的,冬眠的表达实际上是
节约能量的收益与代谢抑制的生理消耗之间权衡的

结果 (Humphries et al. 2003a,2003b)。
动物生理生态学作为一门独立的学科已经走过

了近 70 年的历程,进化生物学思想已经成为生理
生态学工作者最重要的指导思想之一。动物的每一
个对生存和繁殖有利、具有进化意义的特征,都是
自然选择的结果。进化生物学的新的研究成果和理
论思想会继续影响着生理生态学工作者和促进着生

理生态学学科的发展,生理生态学新的结果也会继
续促进相关进化理论的进一步完善。
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